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Hipotesis sobre el mantenimiento del polimorfismo en las poblaciones 
naturales del Molusco Gasteropodo terrestre Cepaea nemoralis (L.). 

Hypothesis on the maintaining of the polymorphism in natural populations of 
the land snail Cepaea nemoralis (L.) 
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RESUMEN 

El notable polimorfismo de la concha de Cepaea nemoralis (L.), gasteropodo pulmonado terrestre 
europeo, ha motivado numerosos estudios y controversias. En este trabajo se hace una revision de 
las principales hipotesis propuestas por diversos autores para explicar los mecanismos susceptibles 
de intervenir en el mantenimiento de este polimorfismo. Se considers, de manera particular, el papel 
que puedan tener ciertos fenomenos, tales como la seleccion diversificante, en relation con la 
heterogeneidad del ambiente, las migraciones y los efectos de “fundacion de segundo orden”, asf 
como la existencia de un complejo de loci fuertemente ligados, en el fortalecimiento de un polimorfismo 
como el de Cepaea . 


ABSTRACT 

The remarquable shell polymorphism of the european land snail Cepaea nemoralis (L.) has been 
matter of many studies and controversies. A rewiev of the principal hypothesis proposed by several 
workers for explaining the mechanisms intervening on the maintaining of this polymorphism is 
presented in this work. Special attention is paid to the importance of some phenomena like diversifying 
selection, migrations and “second order ‘founder effects”, and also the existence of a complex of closely 
linked loci, on the reinforcement of polymorphism in natural populations of Cepaea . 


PALABRAS CLAVE: Cepaea, mantenimiento del polimorfismo, seleccion diversificante, migraciones, mutaciones, efectos de 
fundacion. 
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INTRODUCCION 

Dentro del dominio de la Genetica de Pobla¬ 
ciones el problema del polimorfismo es uno de los 
mas accesibles a la investigation, ya que el factor 
tiempo no interviene directamente en los estu¬ 
dios. Su importancia es por otro lado primordial , 
puesto que el concieme a la totalidad de las espe- 
cies y a la gran mayorfa de las poblaciones natu¬ 
rales. A los casos de polimorfismo visible que en 


el pasado parecian excepcionales se han agregado 
los innumerables ejemplos de polimorfismo bio- 
qufmico -de protemas y enzimas particularmente- 
revelados mediante electroforesis. 

Los metodos electroforeticos facilitan la de¬ 
termination de las frecuencias genotipicas, dado 
que los heterocigotos pueden ser distinguidos de 
los homocigotos, pero su utilization en el estudio 
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de un gran numero de individuos es relativamente 
dificil. En cambio, un polimorfismo fenotipico 
como el de la coloracion de la concha de los 
Moluscos, aunque no permite la identificacion de 
los heterocigotos, presenta la ventaja de poder ser 
estudiado en un gran numero de individuos, pues- 
to que las conchas persisten despues de la muerte 
de los animales, constituyendo a veces depositos 
muy importantes. Es esta la razon que ha llevado 
a muchos investigadores a estudiar el caso de la 
especie Cepaea nemoralis, que exhibe un notable 
polimorfismo genetico de la concha (Figs. 1 y 2) 
y que se encuentra ampliamente distribuida en 
todo el Oeste europeo. 

De este polimorfismo, ya elucidado genetica- 
mente (Fig. 2), y sobre todo de sus dos principa- 
les caracteres, que son la presencia/ausencia de 
bandas y la coloracion amarilla/rosada del fondo 


de la concha, se han estudiado las variaciones en 
un numero considerable de poblaciones (v. p. ej. 
Cain y Shappard, 1954; Goodhart, 1956; Lamot- 
te, 1951, 1959, 1966, 1988). 

Entre las principales conclusiones que resul¬ 
tan de dichos estudios, la primera es la existencia 
indiscutible de una accion de los factores del 
medio ambiente sobre la frecuencia de los diver- 
sos alelos que intervienen en el polimorfismo de 
Cepaea nemoralis. Para estos factores, que son 
manifiestamente multiples, se han buscado las 
correlaciones con la composition fenotipica -y 
consecuentemente genotipica- de las poblaciones 
(Lamotte, 1988). Dos escalas espaciales deben 
ser tomadas en consideration. 

A escala regional, son los factores climaticos 
los que evidentemente llaman la atencion. Su 
margen de variation es considerable, puesto que 



Fig. 1- Principales fenotipos del sistema de bandas de la concha en las poblaciones naturales de Cepaea 
nemoralis. 
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Cepaea nemoralis se encuentra distribuida sobre 
vastos territorios, desde Escocia hasta Italia y 
Espana, desde el Oeste de Francia hasta Alema- 
nia. De esta manera las medias regionales de las 
frecuencias fenotipicas pueden ser relacionadas 
con los grandes factores climaticos, entre los 
cuales los mas importantes parecen ser las tempe- 
raturas maximas de verano y mmimas de invier- 
no, asi como las precipitaciones y la insolacion. 
En su conjunto, las frecuencias presentan varia- 
ciones indiscutibles pero relativamente limitadas; 
es decir, que el polimorfismo es poco variable, por 
termino medio, en el interior de las diversas 
regiones del area de distribution de la especie. 

Contrariamente a esta relativa constancia de 
las frecuencias medias regionales, a escala de las 
poblaciones individuates, cuyo tamaho se situa 
entre algunas decenas y varios miles de indivi- 
duos (Lamotte, 1951, 1959), existe una extrema 
diversidad de frecuencias genicas. Esta diversi- 
dad puede estar relacionada con la de los ambien- 
tes donde viven las poblaciones, ambientes en los 


cuales van an multiples parametros: presencia o 
ausencia de depredadores, el tipo de estos, tam- 
bien la naturaleza y textura del suelo, su ph, 
contenido calcareo, humedad, las diversas carac- 
teristicas microclimaticas, sombra o insolacion, 
el tipo de vegetation... En efecto, los analisis fac¬ 
torials realizados muestran una relacion entre la 
composition de las colonias y el conjunto de los 
factores locales del medio ambiente. Sin embar¬ 
go, se trata solamente de una dependencia parcial 
que deja aun sin explicar una gran parte de la 
variabilidad, atribuyendose esta ultima a la action 
de fenomenos que pueden ser calificados en un 
sentido general como “fortuitos”. 

Los fenomenos fortuitos que intervienen pue¬ 
den ser de dos tipos distintos. 

El primero consiste en las fluctuaciones al 
azar (“Genetic drift”) de cada una de las frecuen¬ 
cias genicas, en relacion con el tamaho limitado 
de las poblaciones, y especialmente con los efec- 
tos de fundacion que a menudo les afectan, dado 
que se trata de poblaciones que viven general- 
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Fig. 2- Esquema mostrando los principales locus que determinan las caracteristicas de la concha de 
Cepaea nemoralis, asi como sus alelos y relaciones de dominancia (Segun los resultados de Lamotte, 
1951, 1954, Cain et al., 1960, 1968, y Cook, 1967). 
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mente en medios inestables. Una evidencia de 
estas fluctuaciones es la existencia de numerosos 
desequilibrios de ligamiento (“Linkage disequili¬ 
brium”) que pueden ser de signos opuestos a 
solamente algunos kilometros de distancia (Cour- 
sol y Lamotte, 1973). 

El otro tipo de variaciones fortuitas, de una 
importancia ciertamente considerable, es la ob- 
tencion de equilibrios selectivos diferentes como 
consecuencia de los efectos de fundacion de 


segundo orden (Lamotte, 1985; Genermont y 
Lamotte, 1986). Este tipo de fenomenos lleva al 
aislamiento de acervos geneticos particulares a 
partir del patrimonio global de la especie. Es im- 
portante senalar que esta individualizacion de 
patrimonios geneticos particulares no se mani- 
fiesta solamente a escala de las colonias aisladas, 
sino tambien a nivel de conjuntos geograficos 
mas amplios: existen efectivamente diferencia- 
cias locales, caracterizadas por frecuencias geni- 
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Cuadro 1- Frecuencias de fenotipos del sistema de bandas en varias poblaciones de C. nemoralis 
provenientes de diversas regiones del area de distribution de la especie (Segun Lamotte, 1951). 
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cas medias originales, cuya concordancia con los 
factores regionales del ambiente se encuentra 
modulada por el contexto generico donde estan 
incluidos dichos genes (Lamotte, 1966, 1988). 

Numerosos son los mecanismos -unos de tipo 
selectivo, otros de tipo aleatorio- que afectan a la 
diversidad de frecuencias genicas del polimorfis- 
mo de Cepaea nemoralis . Es sin embargo con los 
efectos de fiindacion de segundo orden que se 
logra establecer un vinculo y aun mas una interac¬ 
tion entre la existencia de una influencia relativa- 
mente importante de los factores del ambiente y la 
imprevisibilidad de ciertos acontecimientos for- 
tuitos, como lo muestran las correlaciones bastan- 
te parciales entre esos factores y la composition 
fenotfpica de las colonias. 


Bastante mas compleja que la de su diversidad 
es la interpretation del mantenimiento de ese 
polimorflsmo en toda el area de distribucion de la 
especie (Cuadros 1 y 2) y en la casi totalidad de las 
poblaciones (Figs. 3 y 4). 

La explication tradicionalmente aceptada es 
la de la superioridad intnnseca de los heterocigo- 
tos, cuya realidad ha podido ser demostrada en un 
cierto numero de casos, pero cuya generalization 
al conjunto de los polimorfismos es totalmente ar- 
bitraria. Muchos otros mecanismos, distintos de 
la superioridad intnnseca de los heterocigotos, 
pueden efectivamente intervenir en el manteni¬ 
miento del polimorflsmo de la concha de Cepaea 
nemoralis , como en el de todo polimorfismo 
genetico. 
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Cuadro 2- Frecuencias de las variedades "amarilla" y "rosada" en varias poblaciones de C. nemoralis 
provenientes de diversas regiones del area de distribucion de la especie (Segun Lamotte, 1951). 
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Individuos sin bandas 


Fig. 3- Distribution de frecuencias del fenotipo 
“sin bandas” en las poblaciones de Aquitania, 
Bretana y de la Region Parisina, Francia, de arriba 
abajo (Segun Lamotte, 1959). 



Individuos amarillos 



Individuos amarillos 



Fig. 4- Distribution de frecuencias del fenotipo 
“amarillo” en las poblaciones de Aquitania, Bretana 
y de La Somme, Francia, de arriba abajo (Segun 
Lamotte, 1959). 
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1. LA HIPOTESIS CLASICA DE LA 
SUPERIORIDAD SELECTIVA IN- 
TRINSECA DE LOS HETEROCIGO- 
TOS 

Originada de la manipulation estadfstica de 
premisas simples, sin matices, la Genetica de Po- 
blaciones no propuso inicialmente mas que una 
solution al problema del mantenimiento del poli¬ 
morfismo: la superioridad selectiva de los hetero- 
cigotos, es decir la doble desigualdad: 

G2> 01 y 02> 03 

donde 01, 02 y 03 son los valores selectivos 
respectivos de los tres genotipos AA ,Aa y aa , A 
y a siendo los dos alelos responsables del poli¬ 
morfismo en el locus considerado. 

Debe insistirse, en este sentido, sobre el hecho 
de que la dominancia del alelo A sobre el alelo a 
es un fenomeno muy diferente del de los valores 
selectivos respectivos de los tres genotipos, lo que 
significa que estos valores selectivos no son de- 
terminados solamente por el unico fenotipo visi¬ 
ble de la concha. 

Como la observation de la concha no permite 
mas que la distincion de los dos fenotipos: domi- 
nante [A ] -genotipos AA y Aa- y recesivo [a ] - 
genotipo aa -, ninguna conclusion puede extraer- 
se del examen de una poblacion en cuanto a una 
eventual superioridad de los heterocigotos. 

En las poblaciones donde el polimorfismo 
enzimatico ha podido ser analizado en un numero 
suficiente de individuos, no se ha puesto en evi- 
dencia ninguna frecuencia significativa sistema- 
tica de heterocigotos superior a aquella prevista 
por la ley de Hardy-Weinberg. La hipotesis de una 
superioridad estadfstica de los heterocigotos, 
concemiendo aquellos loci que han sido estudia- 
dos, muy polimorficos sin embargo, no puede 
entonces ser demostrada (Valdez-Forsans, 1986; 
Valdez et al., en prensa). En consecuencia, pare- 
ce interesante buscar que otras hipotesis pueden 
ser propuestas para explicar el mantenimiento ge¬ 
neral del polimorfismo observado para tantos ca- 
racteres. 


2. LA HIPOTESIS DE VALORES SE¬ 
LECTIVOS VARIABLES DE LOS 
GENOTIPOS EN FUNCION DE SU 
FRECUENCIA EN LA POBLACION 

Desde un punto de vista teorico, el polimorfis¬ 
mo puede ser mantenido por la existencia de 
valores selectivos variables segun la frecuencia 
de los alelos: estos valores aumentan cuando la 
frecuencia del gen disminuye. 

Esta hipotesis, ya presentada por Teissier an¬ 
tes de 1940 (com. per.), ha sido confirmada en un 
cierto numero de casos. 

La existencia de valores selectivos variables 
en funcion de la frecuencia de los fenotipos pre- 
sentes en una poblacion ha sido propuesta por 
Clarke (1962) en tanto que factor de manteni¬ 
miento de polimorfismos visibles, como el de 
Cepaea. La situation correspondent a una 
selection apostatica ejercida por los depredado- 
res, en este caso los Tordos: una depredation mas 
eficaz sobre los morfos mas abundantes en la 
poblacion se traduce en una relation negativa 
entre el valor selectivo de un genotipo y la fre¬ 
cuencia de su fenotipo (Fig. 5). 

Un mecanismo etologico que podrfa originar 
un fenomeno de este tipo, ha sido propuesto por la 


AP 



los dos genotipos 

Fig. 5- Variation de! signo de Ap suponiendo que 
01- 02 varfa en funcion de la frecuencia p del 
alelo a en la poblacion (Segun Petit, 1974). 
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los resultados del Cuadro 3. 

En muchas otras colonias, por fin, parece que 
las causas mayores de mortalidad estan directa- 
mente ligadas a los factores climaticos -frio inten- 
so en inviemo o sequedad extrema en verano- mas 
que a los depredadores. 


hipotesis de la “imagen de busqueda” que se 
forman los depredadores: esta imagen correspon- 
de a la de la forma mas frecuente de la especie- 
presa. Cuando esta forma se vuelve escasa, es el 
nuevo fenotipo que se ha hecho mayoritario el que 
sera buscado con mayor eficiencia y de esta manera 
puede mantenerse un equilibrio -fluctuante- entre 
las dos formas presentes. No obstante, debe notar- 
se que esta interpretacion solo es valida si la 
seleccion por un depredador cazando visualmen- 
te es el factor principal de mortalidad de la especie 
polimorfa. Los autores que han trabajado en Gran 
Bretana, donde los Tordos son abundantes, afir- 
man en general que el factor principal de mortali¬ 
dad de la especie polimorfa es la seleccion visual. 
Sin embargo, en muchas poblaciones el depreda¬ 
dor no es un Tordo sino un pequeno Mamffero, 
frecuentemente un Roedor que a menudo es noc- 
tumo. Ahora bien, para estos animales es el sen- 
tido del olfato el motor principal en la busqueda 
de alimento, y no la vision por medio de la cual si 
sen an capaces de distinguir entre los di versos 
colores de las conchas de Cepaea. Es tal vez por 
ello que, al lado de algunos casos de depredacion 
selectiva, una ausencia de seleccion diferencial 
aparece a menudo de manera bastante evidente en 
los estudios realizados para comparar la composi- 
cion de la poblacion de Cepaea con los aglome- 
rados de conchas quebradas, como lo muestran 


3. LA HIPOTESIS DE UNA DIVER- 
SIDAD DE LOS VALORES SELEC- 
TIVOS VINCULADA A LA HETE- 
ROGENEIDAD DEL AMBIENTE 

Se ha observado a menudo la existencia de 
correlaciones entre las frecuencias fenotipicas y 
ciertas caractensticas del ambiente (ver comenta- 
rios anteriores). La interpretacion mas admisible 
de estas correlaciones ha sido la de una variation 
en los respectivos valores selectivos de los feno- 
tipos en funcion de esas caractensticas, sin ningu- 
na hipotesis previa sobre el mecanismo intemo de 
esta seleccion. 

Un caso particular, expuesto por Sheppard 
(1951), hace intervenir la depredacion por los 
Tordos, que diferirfa de acuerdo con la coloration 
general del medio: en un fondo verde claro, el 
morfo amarillo se ve favorecido, mientras que en 
un fondo oscuro -como el suelo desprovisto de ve- 


conchas quebradas individuos intactos 


sitio 

colonias 

sin 

bandas 

con 

bandas 

% sin 
bandas 

sin 

bandas 

con 

bandas 

% sin 

sin bandas 

t 

Fontaine (Somme) 

30 

68 

30,6 

195 

342 

36,7 

1,18 

Fontaine (Somme) 

54 

48 

52,9 

276 

237 

53,4 

1,20 

Chemin du Long (Somme) 

211 

280 

42,9 

886 

1.227 

41,9 

0,18 

Bray (Somme) 

65 

99 

39,6 

32 

61 

34,4 

0,69 

Pont de FEtoile (Somme) 

37 

37 

50,0 

63 

79 

44,3 

0,62 

Coquerel (Somme) 

1160 

1025 

53,1 

3856 

4031 

48,9 

12,06* 

Marqueglise (Somme) 

20 

33 

37,7 

26 

73 

26,0 

2,12 

Guyancourt (Reg. pans.) 

28 

107 

20,7 

39 

126 

23,7 

0,36 

Orsay (Reg. paris.) 

9 

55 

14,1 

13 

120 

9,8 

0,80 

Lozere (Reg. paris.) 

12 

84 

12,5 

5 

42 

10,6 

0,10 

Limon (Reg. paris.) 

12 

36 

25,0 

16 

100 

13,8 

3,01 

Villebon (Reg. paris.) 

32 

130 

50,4 

125 

175 

41,7 

4,20* 

Mondilhan (Aquitaine) 

6 

39 

13,3 

16 

81 

16,5 

0,23 

Fabas (Aquitaine) 

107 

80 

57,2 

65 

92 

41,4 

8,50* 


Cuadro 3- Proporciones del fenotipo "sin bandas" entre las conchas quebradas y entre los individuos 
intactos en varias poblaciones de C. nemoralis en Francia (Segun Lamotte, 1950, 1951 y 1959). 

*: valor significativo de x 2 - 
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getacion- lo es el color rosado; en un lugar con 
hierbas altas, donde se manifiestan muchos efec- 
tos de sombra y luz, el fenotipo con bandas es el 
favorecido, en un ambiente mas homogeneo lo es 
el fenotipo sin bandas. 

Aun cuando tal explication no pueda excluir- 
se, esta tiene un alcance limitado, dado que la se¬ 
lection visual no representa mas que uno de los 
componentes de los factores de mortalidad que 
intervienen en el equilibrio demografico de Cepaea. 
A menudo citada como primer factor en los traba- 


jos de los autores ingleses, probablemente no sea 
mas que un factor de segundo orden, sobre todo si 
se tiene en cuenta que para numerosos depredado- 
res la vision solo tiene un papel limitado (mamf- 
feros roedores e insectfvoros, insectos coleopte- 
ros como Drilus y Lampyris) y mas aun si se 
considera la preeminencia de factores fisicos del 
medio tales como el frfo del inviemo y la seque- 
dad del verano. Los resultados de los Cuadros 3 y 
4, que no obstante muestran varios ejemplos de la 
existencia de una depredation real, no hacen mas 


conchas quebradas individuos intactos 

sitio % de % de 


colonias 

amarillo 

rosado 

amarillos 

amarillo 

rosado 

arnariilos 

t 

Orsay 

79 

41 

66 

47 

17 

73 

1,06 

Marqueglise 

23 

30 

43 

53 

44 

36 

2,04 

Lesigny 

11 

8 

58 

50 

90 

36 

3,48 

Mondilhan 

33 

12 

73 

80 

17 

82 

1,58 

Bricon 

17 

48 

26 

39 

83 

32 

0,68 

Emerainville 

41 

42 

49 

15 

19 

44 

0,27 

Sinsat 

27 

13 

67 

38 

28 

57 

0,97 

Beugne 

56 

52 

52 

23 

11 

68 

2,59 

Clisson 

16 

15 

52 

24 

24 

50 

0,02 

Guyancourt 

85 

50 

63 

89 

76 

54 

2,47 

Chateaufort 

23 

10 

70 

128 

30 

81 

2,11 

Montdidier 

15 

8 

65 

78 

43 

64 

0,05 

Orsay 

45 

21 

68 

90 

39 

70 

0,05 

Bagne ux 

33 

34 

49 

105 

132 

44 

0,52 

Corbie 

175 

21 

89 

323 

39 

89 

0,00 

Villebon 

219 

43 

84 

252 

48 

84 

0,02 

Lozere 

54 

42 

56 

22 

25 

47 

1,13 

Villebois 

43 

6 

88 

218 

44 

83 

0,63 

Limon 

25 

23 

52 

56 

60 

48 

0,20 

Petit Saclay 

71 

51 

58 

48 

30 

62 

0,22 

Saint Aubin 

37 

7 

84 

199 

57 

78 

0,90 

L’lsle-en-Dodon 

22 

7 

76 

88 

16 

85 

1,21 

Long 

62 

36 

63 

297 

240 

55 

2,14 

Fontaine 

25 

17 

59 

81 

83 

49 

1,37 

Pont Remy 

24 

13 

65 

80 

59 

58 

0,65 

Long 

21 

11 

66 

52 

25 

68 

0,04 

L’Etoile 

105 

55 

66 

120 

80 

60 

1,20 

Bray 

138 

26 

84 

73 

20 

78 

1,29 

Liercourt 

31 

9 

77 

154 

56 

73 

0,30 

Sorel 

14 

8 

64 

111 

119 

48 

1,90 

Vimy 

253 

68 

79 

693 

179 

79 

0,06 

Vieulaines 

9 

7 

56 

107 

60 

64 

0,38 

Saclay 

94 

40 

70 

125 

55 

69 

0,02 

Castelnau 

17 

10 

63 

123 

50 

71 

0,69 

Seissan 

16 

12 

57 

256 

147 

64 

0,46 

Gournay 

37 

25 

60 

381 

343 

52 

1,14 

Bures 

72 

88 

45 

122 

203 

37 

1,84 

Conde 

120 

41 

75 

633 

152 

81 

2,43 

Veulettes 

414 

18 

89 

304 

34 

90 

0,18 

Qucsmcs 

106 

26 

80 

50 

19 

72 

0,15 

Avesnes-sur-Helpe 

92 

8 

92 

151 

32 

82 

4,79* 

Saint-Hilaire 

22 

15 

59 

133 

79 

63 

0,14 


Cuadro 4- Proporciones del fenotipo "amarillo" entre las conchas quebradas y entre los individuos 
intactos en varias poblaciones de C. nemoralis en Francia (Segun Lamotte, 1959). 

*: valor significativo de % 2 . 


35 





IBERUS: 10 (1), 1991 



% de amarillos 
muertos 

% de rosados 
muertos 

% de rosados 
+ amarillos 
muertos 

00000 

26,5 

26,0 

26,2 

00300 

30,1 

39,5 

34,0 

12345 

21,0 

36,8 

28,5 

Promedio 

25,8 

33,8 



Cuadro 5- Frecuencias (%) de individuos muertos de C. nemoralis despues de 40 h a 35°C (Segun 
Lamotte, 1959). 


que confirmar el limitado papel de la seleccion 
visual en muchas de las poblaciones de Cepaea . 

De un alcance mas general son sin duda las 
observaciones de muchos autores sobre el hecho 
de que la accion de los factores fisicos del ambien- 
te difiere segun el fenotipo de las conchas, intro- 
duciendo asi una seleccion diferencial. 

Esta diferencia se manifiesta a traves de corre- 
laciones entre la composition de las poblaciones 
y los factores tenidos en consideration. No obs¬ 
tante, a veces estas correlaciones son diffcilmente 
puestas en evidencia dada la multiplicidad de los 
factores involucrados y sobre todo la complejidad 
de sus interacciones. En estos casos, solo la utili¬ 
zation de analisis multivariantes permite diso-. 
ciar, al menos parcialmente, sus efectos (v. p. ej. 
Gerdeaux, 1975, 1978; Khemici, 1987; Ratel, 
1987). 

Anadamos que, teniendo en cuenta las varia- 
ciones introducidas por la existencia de razas 
locales mas o menos distintas, los analisis de la 
accion de los factores del medio sobre las frecuen¬ 


cias genicas deben ser realizados preferentemen- 
te en el interior de un mismo sector geografico. 

Un cierto numero de experimentos efectuados 
en condiciones de laboratorio muestran tambien 
las diferencias de accion selectiva del medio sobre 
los diversos fenotipos. Los Cuadros 5 y 6 repre- 
sentan las mas claras de estas; la continuation de 
tales experimentos aportarfa ciertamente, a pesar 
de su dificultad, una relation de hechos interesan- 
tes. 

Para utilizar los resultados asi obtenidos de los 
diversos factores fisicos, susceptibles de caracte- 
rizar la heterogeneidad del medio, sobre la accion 
selectiva variable de acuerdo con los fenotipos se 
han elaborado algunos modelos matematicos. En 
efecto, solo con tales modelos se puede hacer 
intervenir la accion no directamente analizable de 
ciertos parametros, como los intercambios en el 
interior de una poblacion, e integrar el efecto de 
una sucesion de generaciones. 

Considerese una poblacion cuyo polimorfis- 
mo es debido a una pareja de alelos autosomales 



% de amarillos 
muertos 

% de rosados 
muertos 

% de rosados 
+ amarillos 
muertos 

00000 

41,4 

50,8 

46,1 

00300 

44,4 

40,7 

42,4 

12345 

53,3 

59,0 

56,1 

Promedio 

46,3 

50,2 



Cuadro 6- Frecuencias (%) de individuos muertos de C. nemoralis despues de 3 h a -8°C (segun 
Lamotte, 1959) 
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A - A 2 , que vive sobre un tenitorio dividido en 
parcelas de dos tipos, que seran designados como 
“medio 1” y “medio 2”. Admitase para simplifi- 
car que la mitad de los individuos viven en el 
medio 1 y la otra mitad en el medio 2 y ademas que 
la reproduction es panmictica y que en cada gene¬ 
ration los cigotos son redistribuidos al azar sobre 
todo el territorio. El genotipo AjAj esta mejor 
adaptado que A^ al medio 1, lo que se traduce 
en una seleccion cigotica tal que los valores selec- 
tivos de AjAj y de A^ son respectivamente 1 y 
1- 5 ; la situation se invierte en el medio 2 donde 
estos valores son 1 - s y 1. En cuanto a los hetero- 
cigotos AjAy se admitira que su valor selectivo es 
el mismo en los dos medios, esto es, 1 - hs . 

Estas hipotesis son equivalentes a aquellas del 
modelo clasico de la seleccion cigotica donde los 
valores selectivos 1- s /2, 1- hs y 1- s /2 caracte- 
rizan respectivamente los genotipos A { A V AyY, y 



Fig. 6- Representation grafica de las funciones w 
y Aq en funcion de la frecuencia q. Los dos 
equilibrios estables son c£= 0,15 y <^= 0,85, el valor 
0,50 es un equilibrio inestable (Segun Lamotte 
y Coursol, 1974). 


A 2 A 7 . Es evidente que si h < 1/2, se tiene 1- hs > 
1- s 12 y que la seleccion debe entonces conducir 
a un polimorfismo equilibrado. Este modelo puede 
facilmente ser generalizado a situaciones menos 
simplistas, donde un territorio esta desigualmente 
distribuido para los dos tipos de parcelas y donde 
los valores selectivos de los tres genotipos difie- 
ren en los dos medios: un polimorfismo equilibra¬ 
do puede aun ser obtenido cuando el heterocigoto 
presenta en cada tipo de medio una probabilidad 
de supervivencia intermediaria entre la de los dos 
homocigotos. No hay aqui heterosis en el sentido 
clasico del termino, a pesar de que el heterocigoto 
lo es a nivel del conjunto del medio ambiente, su¬ 
perior a los dos otros genotipos. Es la conclusion 
a la que llego Levene en 1953. 

En el mismo sentido, segun un modelo desa- 
rrollado por Li en 1955, Lamotte y Coursol 
(1974) han realizado una simulation numerica 
para un caso particular donde los valores selecti¬ 
vos de los tres genotipos en dos nichos diferentes 
son: 

AA AA’ A’A’ 

l er nicho 0,5 1 0,5 

2 do nicho 3 1 3 

Si W es el valor genotfpico medio del conjunto 
de la poblacion, los valores de equilibrio seran 
aquellos que maximicen W. 

Puede mostrarse entonces que los valores tp 
0,15 y^= 0,85 constituyen equilibrios estables, y 
que el valor ^= 0,5 mantiene un equilibrio inesta¬ 
ble (Fig. 6). La posibilidad de dos equilibrios se 
explica por el hecho de que en el primer nicho, la 
heterosis favorece AA’ de manera que q tiende a 
acercarse a 0,5. Por el contrario, en el segundo 
nicho la heterosis negativa desfavorece al hetero¬ 
cigoto. Segun las condiciones iniciales, se llegara 
a uno u otro de los valores de equilibrio estable. 

Si los individuos son capaces de establecerse 
de una manera preferencial en una parcela de 
territorio donde existen las condiciones que mas 
les convengan, habra evidentemente una dismi- 
nucion de la carga genetica ligada a la existencia 
del polimorfismo. Todo mecanismo que permita 
una eleccion del habitat, sea pasiva o activa, sera 
entonces retenido por la seleccion natural. 
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Fig. 7- Fluctuaciones fortuitas de las frecuencias de dos alelos A y a en una poblacion de tamano limitado. 


La action diversificante de la selection en 
diversos nichos de una colonia, puede consecuen- 
temente ser reforzada si los individuos escogen su 
nicho, como parece ser el caso de Cepaea , segun 
la coloration de la concha. En efecto, esto ha sido 
puesto en evidencia de una manera experimental 
por S fid matr (1956), quien pudo observar, en un 
gradiente de temperaturas, una preferencia de la 
forma amarilla por 20°C, mientras que los indivi¬ 
duos rosados prefieren mas bien los 14°C. 

4. LA ACCION CONJUNTA DE LAS 
FLUCTUACIONES FORTUITAS Y 
DE FENOMENOS DE MIGRACION 
ENTRE COLONIAS 

La distribution de Cepaea en colonias distin- 
tas pero incompletamente aisladas, cada una for- 
mada por un numero limitado de individuos, hace 
necesario considerar la intervention de otro ele- 
mento de diversificacion de frecuencias: las fluc¬ 
tuaciones fortuitas, muy a menudo olvidadas 
(Fig. 7). 

Las fluctuaciones fortuitas se producen inelu- 
diblemente durante el paso de gametos de una 
generation a la siguiente. Por ello, este fenomeno 
es de suma importancia en el caso de poblaciones 
con tamano limitado: aun cuando exista un nivel 
de equilibrio ligado a las fuerzas de selection (y 
de mutation), este nivel sera establecido de manera 
incierta si el tamano de la poblacion disminuye. 
Las interacciones entre fuerzas selectivas, tasas 
de mutation y fluctuaciones fortuitas en las po¬ 
blaciones limitadas han sido analizadas por 


Wright desde 1931; dichas interacciones se ex- 
presan como leyes de probabilidad -consecuente- 
mente de distribution de frecuencias- conocidas 
con el nombre de “curvas de Wright”, de las que 
la Figura 8 muestra algunos ejemplos. Wright ha 
completado su estudio haciendo intervenir las 
migraciones entre poblaciones, migraciones que, 
desde un punto de vista formal, juegan un papel 
parecido al de las mutaciones. El modelo asi 
establecido muestra que un pohmorfismo podra 
mantenerse en un locus con tanta mas facilidad 
cuanto mas elevada sea la tasa de migration. Los 
esquemas de la Figura 9 resaltan bien este feno¬ 
meno. 

Puede entonces decirse que, dentro del marco 
de las hipotesis elaboradas a proposito de los va- 
lores selectivos, la asociacion de las fluctuaciones 
fortuitas ligadas a los tamanos de poblacion res- 
tringidos y de las migraciones entre colonias, 
permite el mantenimiento de un polimorfismo 
incluso sin la intervention de una superioridad 
selectiva de los heterocigotos. 

Para Cepaea se ha podido estimar, gracias a un 
modelo de Malecot (1948), la tasa media de 
migration entre las colonias, m = 0,0048 (Lamot- 
te, 1951). Si se tiene en cuenta el tamano de estas 
poblaciones, a menudo inferior o igual a 1000 
individuos, el mantenimiento del polimorfismo 
por ese unico mecanismo, en asociacion con las 
fluctuaciones fortuitas, parece enteramente plau¬ 
sible (Fig. 10). Ello no excluye por lo tanto la 
intervention de otras causas de diversificacion de 
frecuencias; algunas ya han sido puestas en evi¬ 
dencia por diversos autores como aquella de la 
action de factores selectivos variables segun los 
ambientes donde viven las colonias. 
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Fig. 8- Distribution teorica de las frecuencias 
genicas en la ausencia de efectos selectivos: 
4Nu= 4Nv= x; Nt= Nw= 0 (Segun Lamotte y 
Coursol, 1974). 


Fig. 9- Distribucion teorica de las frecuencias 
genicas; caso de la semidominancia (2 02= G1+ 
<J3): 4 Nu= 4 Nv= x; Nt= 1; Nw= 0 (Segun Lamotte 
y Coursol, 1974). 



Fig. 10- Distribucion teorica f(q)= Kq 4Nv1 (1- q) 4Nu4 de la frecuencia q del alelo a en las poblaciones de 
tamano N desde 250 hasta 250000 individuos para las tasas de mutation u= v= 10 5 (Segun Lamotte 
y Coursol, 1974). 
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5. LA ACCION CONJUNTA DE LA 
MIGRACION Y DE LA DIVERSIFI- 
CACION DE POBLACIONES DEBI- 
DA A LOS FACTORES DEL MEDIO 
AMBLENTE 

La especie Cepaea nemoralis posee un area de 
distribution muy extendida y ocupa ademas bio- 
topos a menudo muy heterogeneos y diversos. En 
una misma region coexisten poblaciones que viven 
en las partes inferiores de los valles y sobre 
colinas secas, en medios arbolados o por el con- 
trario herbaceos, enfrentadas o no a depredadores 
que pueden ser Aves o Roedores e incluso Insec- 
tos. Esta heterogeneidad se manifiesta en una di¬ 
versification de composiciones fenotfpicas -y con- 
secuentemente genotipicas- de las poblaciones 
segun su biotopo, como lo ilustran los resultados 
de las Figuras 11 y 12. 

El efecto de estas distintas condiciones contri- 
buye indiscutiblemente a la diversidad de patri- 
monios geneticos de las poblaciones, como lo ha 
probado tanto la investigation sobre las correla- 
ciones entre la composition fenotipica y los fac- 
tores extemos en el campo, como las experiencias 
donde se han hecho intervenir varios factores de 
mortalidad tales como fno, el calor, la insolation, 
la sequfa... 

Como estos factores son los mismos que inter- 
vienen en la diversification de frecuencias en el 
interior de las poblaciones, las principales carac- 
terfsticas de sus acciones selectivas fueron ya 
comentadas (v. Introduction y Parte 3), y han sido 
tambien objeto de una revision reciente (Lamot- 
te, 1988). 

Pese a que ya se ha comentado ampliamente el 
papel de los depredadores, conviene aun senalar 
que la mayona de ellos no ejercen su action a 
traves de una selection visual. Asfmismo, algu- 
nos depredadores se encuentran preferencialmen- 
te en ciertos biotopos y no en otros: las Aves, efi- 
caces en medios arbustivos, son menos abundan- 
tes en lugares herbaceos donde los Roedores son 
por el contrario mas activos. 

A partir de las divergencias de composition 
asi introducidas entre las poblaciones, la migra¬ 
tion tiende a favorecer la coexistencia de fenoti- 
pos -y entonces de genotipos- diferentes en la 


misma colonia. Para demostrar la posibilidad de 
la existencia de tales mecanismos, tambien aqui 
se han propuesto algunos modelos matematicos, 
aun cuando son en realidad bastante simplistas. 
Primeramente se tendra en cuenta, para simplifi- 
car, el caso de poblaciones con efectivos conside¬ 
rables, de manera que pueda despreciarse la ac¬ 
tion de los fenomenos fortuitos. 

Imaginemos, en primer lugar, la situation 
particularmente simple de dos poblaciones que 
intercambian en cada generation una proportion 
m de individuos despues de que la selection ha 
tenido lugar (Moran, 1959, con modificaciones). 
Supongamos igualmente que los genotipos AA, 
AA’, A’A’ correspondientes a dos alelos A y A’ 
tienen, en las dos poblaciones, coeficientes de se¬ 
lection opuestos y que los valores selectivos (con 
5 > 0) respectivos son: 



AA 

AA' 

A'A' 

Poblacion 1 

1 + s 

1 

1 - ^ 

Poblacion 2 

1 - 5 

1 

1 + s 


Si qj y q 2 son las frecuencias respectivas del 
alelo A en las dos poblaciones, pueden calcularse 
las desviaciones Aq p Aq 2 en el transcurso de una 
generation. Las frecuencias de equilibrio ^ y 
son entonces la solution del sistema Aq^ Aq ? = 0. 
Despues de varios calculos, puede mostrarse que 
el unico equilibrio estable corresponde a los 
valores: 

a _ ± _ m + /I + m 2 _ m 
qi 2 s (2m+ 1) J 4 s 2 (2m+ l) 2 2m+ 1 

q 2 = 1- % 

(Segun Moran, 1959, con modificaciones). 

Para simular algunas situaciones, se ha dado a 
los diversos parametros algunos valores numeri- 
cos particulares (Lamotte y Coursol, 1974), ob- 
teniendose como resultado: 


m 


9i 

42 

0 

cualquiera 

1 

0 

0,1 

0,2 

0,67 

0,33 

0 , 1 

0,02 

0,52 

0,48 

0,5 

cualquiera 

0,50 

0,50 
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bosques de hayas y robles 



m= 48,39 % 



r 


bosques pluriespecfficos 


m= 25,7 % 
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hierbas 


m= 63,5 % 


i r~ 

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 


m= 18,5 % 


1 - 1 - 1 - 1 

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 


% de individuos amarillos 


% de individuos sin bandas (00000) 


Fig. 11- Distribucion de frecuencias de los fenotipos “amarillo” y “sin bandas” en las poblaciones de C. 
nemoralis de diversos biotopos en Gran Bretana (Segun Cain y Sheppard, 1954). 
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La diferencia entre las dos poblaciones parece 
ser mas importante cuando la tasa de intercambio 
m es mas baja y la intensidad s de los efectos se- 
lectivos es mayor. Cuando las dos poblaciones se 
encuentran totalmente aisladas (m = 0), hay elimi¬ 
nation completa del alelo desfavorecido en cada 
colonia. Por el contrario, en condiciones panmic- 
ticas (m = 0,5) el resultado es equivalente al de un 
efecto de heterosis. 

Puede extenderse la situation al caso de una 
serie de poblaciones, pero conviene entonces 
precisar sus relaciones espaciales. 

Consideremos en particular veinte poblacio¬ 
nes repartidas de manera lineal (segun Hanson, 


1966, con modificaciones). Cada una de ellas 
intercambia una proportion m de individuos con 
sus dos vecinas, con una sola en el caso de las dos 
poblaciones terminales. Los valores selectivos 
correspondientes a los genotipos AA, AA\ A’A’ 
son 1,1,1- s (con 5 > 0) para las diez primeras co- 
lonias y 1, 1, 1+ 5 para las diez ultimas (estos 
valores consideran el alelo A’ como un gen total¬ 
mente recesivo). Las frecuencias de equilibrio del 
alelo A’ en las diversas colonias son las solucio- 
nes de un sistema de ecuaciones diferenciales. Su 
resolution numerica ha podido ser realizada por 
medio de un ordenador, estando representadas en 
la Figura 13. La tasa de intercambio m ha sido 
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Fig. 12- Distribution de frecuencias de los fenotipos “amarillo” y “sin bandas” en las poblaciones de C. 
nemoralis de diversos biotopos en Aquitania, Francia (Segun Lamotte, 1959). 


42 




















































































Lamotte y Valdez: Polimorfismo de Cepaea nemoralis. 



Fig. 13- Distribution de frecuencias del alefo A en 
las diversas colonias en los casos donde s = 0,1 
(1), s = 0,05 (2) y s = 0,01 (3); m ha sido escogido 
igual a 0,02 (Segun Lamotte y Coursol, 1974). 


escogida igual a 0,02, las tres divisiones graficas 
corresponden respectivamente a los valores: 

s = 0,1 para la distribution (1), 

5 = 0,05 para la distribution (2), 

^ = 0,01 para la distribution (3). 

A1 igual que antes, se observa claramente el 
balance entre las fuerzas selectivas divergentes y 
los efectos de la migration: las migraciones nece- 
sarias para el mantenimiento de un polimorfismo 
en cada colonia deben ser tanto mas importantes 
cuanto mas elevada sea la diferencia de los efectos 
selectivos entre las poblaciones. La action diver- 
sificante de la selection en los distintos nichos de 
una colonia puede, por otro lado, verse fortalecida 
si los individuos tienden a escoger su nicho prefe- 
rido (“migraciones dirigidas”) en funcion de su 
genotipo, como se vio anteriormente (Parte 3) en 
el caso de Cepaea segun la coloration de la 
concha. 



JUNIO OCTUBRE » » ► NOVIEMBRE ^ m OCTUBRE JUNIO 

1955 1955 1956 1955 1955 


Fig. 14- Resultados del experimento de Dobzhansky y Pavlovsky (1957) mostrando como la fundacion 
de poblaciones de Drosophila pseudoobscura a partir de 20 individuos solamente, conduce, para las 
frecuencias del caracter PP a una diversidad de niveles de equilibrio bastante superior a aquella de las 
poblaciones fundadas por numerosos individuos. 
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6. LA ACCION CONJUNTA DE LA 
MIGRACION Y DE LA DIYERSIFI- 
CACION LIGADA A LOS EFECTOS 
DE FUNDACION DE SEGUNDO 
ORDEN 

La intervention de las migraciones puede 
anadirse a todos los mecanismos de diversifica¬ 
tion de frecuencias genicas en las poblaciones 
para el mantenimiento del polimorfismo. A la 
diversification debida a las simples fluctuaciones 
fortuitas y a los efectos de fundacion (de l er orden), 
asi como a aquella originada por las acciones 
selectivas variables determinadas por la hetero- 
geneidad ambiental, se anaden los efectos de 
fundacion de segundo orden, ocasionados justa- 
mente por la interaction entre estos diversos 
fenomenos, fortuitos y selectivos (Lamotte, 1985; 
Genermont y Lamotte, 1986). 

Multiplicandose a la escala de muchos loci, los 
efectos de fundacion (segun Wright, los que 
hemos llamado de l er orden) ocasionan divergen- 
cias geneticas entre las poblaciones, que pueden 


ser muy marcadas. Esta diversidad de patrimo- 
nios geneticos conduce, para cada pareja de ale- 
los, a niveles de equilibrio que pueden ser bastan- 
te diferentes. Este fenomeno, puesto en evidencia 
desde 1940 por Teissier para D. melanogaster 
(comunicacion personal), despues por Dobz- 
hansky y Pavlovsky (1957) para D. pseudo- 
obscura (Fig. 14), es uno de los componentes del 
efecto de fundacion de segundo orden, cuya 
importancia fue primeramente senalada por Mayr 
en 1942. 

Estos efectos de fundacion de segundo orden 
tienen un origen basado en un conjunto de feno¬ 
menos fortuitos (efectos de fundacion de l er orden) 
y tambien en interacciones geneticas totalmente 
imprevisibles (Fig. 15). Aun cuando la existencia 
de tales fenomenos parezca ineludible, no se sabe 
de que manera ponerlos en evidencia. Conducien- 
do a ciertos niveles de equilibrio, cuando los 
tamanos de poblacion son importantes, escapan- 
do asi a las simples fluctuationes fortuitas, apare- 
ceran mas facilmente a nivel de los conjuntos 
regionales de poblaciones. En efecto, debido a la 
no concordancia de las frecuencias genicas me- 


Poblacion inicialmente 
numerosa 


Reduccion momentanea 
del efectivo 


Poblacion vuelta a hacer 
numerosa 





100 % A SO I B 

0 % a 20 % b 


eliminacidn 
fortuita del alelo a 
(efecto de fundacion 

de ler orden) 


Nuevo equilibrio de los 
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Fig. 15- Efecto de fundacion de segundo orden: la eliminacion del alelo a Neva a un nuevo equilibrio en 
el genoma -imprevisible- de los alelos B y b (Segun Lamotte, 1985; Genermont y Lamotte, 1986). 
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dias de estos conjuntos regionales con los gra- 
dientes climaticos, puede pensarse en la interven¬ 
tion de este tipo de fenomenos, aun cuando no 
puedan ser demostrados... 

Ademas, los factores ffsicos susceptibles de 
intervenir son numerosos y los gradientes de las 
mayores temperaturas estivales no coinciden con 
aquellos de las temperaturas mas bajas en invie- 
mo, ni con los del numero de dfas de frio intenso 
o de sequedad maxima. De esta manera, la incer- 
tidumbre a proposito de sus interacciones se anade 
a aquella debida a los reajustes geneticos origina- 
dos por los efectos de fundacion, haciendo prac- 
ticamente imposible la definition de su papel 
respectivo. 

7. LA ACCION DE LA COEXISTEN- 
CIA DE VARIOS LOCI POLIMOR- 
FICOS 

El polimorfismo de Cepaea nemoralis , asi 
como el de muchas otras especies, concieme 
varios loci diferentes, a menudo estrechamente 
ligados entre si. A esta asociacion se le llama 
“supergen”, sobre todo cuando su coeficiente de 
recombination es muy bajo, menos de uno por 
ciento p. ej., como es el caso de los loci que deter- 
minan la presencia/ausencia de bandas y la colo¬ 
ration amarilla/rosada de la concha. Algunos 
calculos simples muestran que esta estrecha aso¬ 
ciacion puede permitir el mantenimiento del poli¬ 
morfismo, incluso en el caso de valores selectivos 
que no lo permiten si los loci se consideran de 
manera independiente. 

Si q,, q 2 , q 3 , q 4 (q,+ q 2 + q 3 + q 4 = 1) son las 
ffecuencias respectivas de los pares AB , Ab , aB, ah 
de un sistema de dos loci bialelicos A ,a y B,b, y 
si c es el coeficiente de recombination entre los 
dos loci, se tiene: 

Q a = q,+ q 2 : ffecuencia del alelo A , 

Q b = qjH- q 3 : frecuencia del alelo B , 

y D= q^- q 2 q 3 : desviacion de la situation de 
equilibrio. 

Los valores selectivos -supuestamente cons- 
tantes- de los nueve genotipos, con 5 > 0 y t < 0, 
y con un valor selectivo intermediario para los 


heterocigotos Aa o Bb son: 



AA 

Aa 

aa 


BB 

1- .V 

1+ t 

1+ s 

1+ t 

Bb 

1 

1+ t 

1 

1+ t /3 

bb 

1+ s 

1+ t 

1- s 

1+ t 


1 

1 +f 

1 



Si los dos loci se comportan independiente- 
mente (es decir c = 0,5), D tiende entonces rapida- 
mente hacia cero. Los valores Q A = 0,5 y Q B = 0,5 
const!tuyen entonces un equilibrio inestable, pues- 
to que uno de los alelos Bob sera fijado necesa- 
riamente al cabo de un cierto tiempo, lo que lleva 
a un modelo de un solo locus: si t < s , se produce 
una fijacion de a o de A, en cambio, si t > s , existe 
un equilibrio estable para A , a , equilibrio equiva- 
lente a una situation de heterosis. 

Supongamos ahora que el coeficiente de re¬ 
combination es muy bajo, que s es bastante pe- 
queno y t suficientemente grande. Puede demos- 
trarse que los valores Q A = 0,5 y Q B = 0,5 permiten 
entonces la obtencion de una situation de equili¬ 
brio estable y que consecuentemente hay mante¬ 
nimiento del polimorfismo para cada uno de los 
dos caracteres: la heterosis que mantiene el poli¬ 
morfismo en el primer locus lo mantiene igual- 
mente en el segundo locus, debido a la interaction 
originada por el fuerte ligamiento genetico. 

En estas situaciones se ha supuesto que el 
coeficiente de recombination c permanece cons- 
tante y que ciertos mecanismos como las delecio- 
nes o las inversiones pueden reducir ese coefi¬ 
ciente, siendo ellos mismos sometidos a una se¬ 
lection. De esta manera, en el ejemplo anterior, 
para t > s los individuos favorecidos seran los 
dobles heterocigotos AaBb , y entre ellos habra 
necesariamente una selection que favorecera a 
aquellos individuos cuyo coeficiente de recombi¬ 
nation sea mas bajo, como lo previo precisamente 
Fisher (1930). Asi, una selection de este tipo 
puede llevar a estas situaciones: 

- un fortalecimiento del mantenimiento del 
polimorfismo, puesto que c tiende a disminuir y 
un polimorfismo sobre un conjunto de loci es 
favorecido por un coeficiente de recombination 
extremamente bajo, 
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- la diferenciacion de las poblaciones en razas 
locales como consecuencia de la existencia de una 
multiplicidad de situaciones de equilibrio estable, 
diferentes segun sean los valores de c. Un rneca- 
nismo de este tipo puede, aun mas, llevar a la 
constitution de barreras geneticas. 

CONCLUSIONES 

La superioridad de los heterocigotos no puede 
ser demostrada en el caso del polimorfismo de C. 
nemoralis debido al mecanismo de transmision 
hereditaria de los caracteres de la concha, que no 
permite la distincion de los heterocigotos dentro 
del fenotipo dominante. No obstante, muchos 
otros mecanismos, en relation con los factores 
ecologicos y con la estructura de poblacion de la 
especie, si parecen tener una importancia esencial 
en el mantenimiento del polimorfismo. 

Entre estos, se encuentra primeramente la 
variation de los valores selectivos de los genoti- 
pos en funcion de su frecuencia, mecanismo sus¬ 
ceptible de determinar una fluctuation temporal 
de las frecuencias alelicas oscilando alrededor de 
un nivel de equilibrio. Se puede tambien pensar en 
el mantenimiento de un equilibrio por la yuxtapo- 
sicion de microhabitats que determinan, en el 
interior de la poblacion, diferentes valores selec¬ 
tivos para los distintos genotipos. 

La distribution de la especie en colonias mas 
o menos aisladas conduce a considerar la posibi- 
lidad de intervention de otros mecanismos. Los 
primeramente reconocidos y analizados por 
Wright desde 1931 son las mutaciones directas y 
reversas, asi como la migration entre poblacio- 
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